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Beobachtungen und Untersuchungen zur Bestaubungs-
biologie stidspanischer Ophrys-Arten

1. Einleitung

Die Beziehung zwischen Bliten und den sie bestdubenden Insekten ist in der Regel
mutualistischer Natur, d. h. sowohl Bliten als auch Insekten ziehen aus dieser Bezie-
hung Nutzen. Die Bliten werden bestédubt, die Insekten erhalten Nahrung fur sich und/
oder ihre Brut. In einem langen ProzeB der Coevolution haben sich die beiden Partner
aneinander angepaBt, was zur gegenseitigen Coadaptation gefiihrt hat. Die Pflanzen
gleichen dabei den Nachteil aus, welchen ihre Sessilitdt mit sich bringt, indem sie sich
flugfahiger Tiere bedienen. SCHREMMER (1969) prégte dafiir die treffende Bezeichnung
»geborgte Beweglichkeit".

Es gibt nun Bliiten-Bestduber-Beziehungen, die offensichtlich nicht auf einer mutuali-
stischen Beziehung beruhen. Es handelt sich dabei um sogenannte T&uschblumen,
Bllten also, welche zwar Insekten anlocken, ihnen aber keinerlei Gegengabe fir die
geleistete Bestdubung bieten. Unter diesen Tauschblumen nehmen die Sexualtdusch-
blumen eine besonders bemerkenswerte Stellung ein, da sie einen ungewdhnlichen
Modus der Anlockung verwirklicht haben. Sie tduschen nicht Nahrung vor, wie eine
Vielzahl der Tauschblumen, sondern kopieren in verschiedensten Merkmalen Weibchen
der jeweils bestdubenden Hymenopteren. Besonders der Einsatz bestimmter Duftstoffe,
welche die Méannchen in sexuelle Erregung versetzen, gewahrleistet ein hohes MaB
an Besucherspezifitdt (KULLENBERG 1961, 1973). Somit werden hier die Bestauber
zum direkten lIsolationsmechanismus flir die verschiedenen Orchideenarten. Diese
Bestdubungsstrategie unterscheidet sich prinzipiell vom ,normalen” Bestdubungs-
modus, da die Beziehung zwischen Sexualtauschblumen und ihren Bestaubern nicht
durch Coevolution — eine gemeinsame Evolution beider Partner — entstanden sein kann.
Hier waren es allein die Bliten, die eine Evolution durchmachten und deren Merkmale
sich immer perfekter in die bereits vorgegebenen Verhaltensschemata der jeweiligen
Bestauber einpaBten (PAULUS 1978). Mit VOGEL (1975) kann man deshalb dieses
Phénomen durchaus als Parasitismus bezeichnen, denn es liegt auf seiten der Bliiten
ein Vorteil vor, die Insekten erhalten jedoch keinerlei Gegengabe. Dementsprechend
finden sich nur bei den Bliten nicht jedoch bei den Bestaubern Anpassungen an eine
Ubertragung der Pollinien durch Pseudokopulation.

Il. Der Stand der Kenntnis der Pseudokopulation auf Ophrys

1. Pollinien als Schilisselmerkmal fiirdie Evolution auBBer-
gewdbhnlicherBestdubungsmechanismenbeiOrchideen

Sexualtéauschblumen finden sich nur bei Vertretern der Orchidaceae. Innerhalb dieser
Familie jedoch fihren unabhéangig voneinander mehrere Entwicklungslinien zu diesem
Prinzip. So folgen ihm neben der europdischen Gattung Ophrys die australischen
Gattungen Cryptostylis und Drakaea und mehrere Gattungen in Nord- und Siidamerika
(u. a. Trigonidium, Trichoceros). AuBerdem falit auf, daB dieser Bestdubungsmodus
bei keiner anderen Pflanzenfamilie auftritt, und daB innerhalb der Orchidaceae weitere
~ausgefallene Tduschmanédver der Bliten“ beschrieben sind, etwa die Ubertragung des
Pollens von revierverteidigenden Pracht-Bienenménnchen (DODSON, 1962), Tauschung
der sammelnden Bienen durch Pollen- oder StaubgefaBattrappen (THIEN u. MARCKS,
1972; BECKv. MANAGETTA, 1914) oder die (noch nicht eindeutig nachgewiesene) Bestiu-
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bung durch Dolchwespenweibchen, die einen geeigneten Eiablageplatz suchen (FORD-
HAM, 1946). Insekten, die solche Tauschblumen besuchen, erfahren im AnschiuB an
einen solchen Besuch keinerlei Triebbefriedigung, wie es bei Bliten der Fall ist, welche
Nahrung bieten. Es gibt sogar Hinweise dafiir, daB vergebliche Blitenbesuche auf
Sexualtduschblumen eine negative Rlckkopplung beim Besucher erzeugen (PAULUS,
GACK, ULLRICH, 1981). Aus diesem Grund sind Besuche an Tduschblumen immer selten
und werden vom selben Individuum wahrscheinlich nur ein paarmal ausgefihrt. Deshalb
ist es flir soiche Bliten besonders wichtig, die Bestdubung so zu optimieren, daB die
Ubertragung von geniigend Pollen bereits bei einem einzigen Insektenbesuch mit
groBer Wahrscheinlichkeit erfolgt. Dieser Forderung werden die Orchideenbliiten in
hohem MaB gerecht. Die Konzentration von Pollen in Pollinien und die Moglichkeit
dadurch gleichzeitig sehr viele Samenanlagen zu befruchten, sind eine ideale Pra-
adaptation flr die Ausbildung von Tauschblumen und anderen Bestdubungsmodi, bei
welchen nur selten ein Anflug erfolgen kann. In diesem Sinn kann man die Pollinien,
die wohl zunéchst aus der Notwendigkeit, viele Samen bilden zu miissen, entwickelt
wurden, als Schlisselmerkmal in der Evolution der Bestdubung der Orchidaceae sehen,
denn sie erschlossen dieser Gruppe neue, konkurrenzlose Bestaubungsnischen. Die
Arten, welche diese Nischen bildeten, ,konnten es sich leisten”, wéhrend ihrer Blihzeit
nur einmal von einem Bestduber besucht zu werden, weil dieser Besuch bereits zur
Bildung von tausenden von Samen ausreichte.

2. Strategien der Ophrys-Blite — Pradestination der
Bestauber

Die Vortauschung eines Sexualpartners ist eine Bestdubungsstrategie, welche sich an
das Fortpflanzungsverhalten der Bestduber — hier ausschlieBlich Hymenopteren -
aniehnt. Partnerfindung und Begattung sind bei diesen Insekten in der Regel Prozesse,
die als Instinkt-Reaktionsketten ablaufen. Die einzelnen Verhaltensweisen dieser Ketten
folgen streng geordnet nacheinander und werden jeweils durch unterschiedliche ange-
borene ausiésende Mechanismen (AAM, Schliisselreize) eingeleitet, auf welche die Insek-
ten instinktgebunden reagieren. Fehit ein Schliisselreiz an irgendeiner Stelle der Kette,
bricht das Verhalten dort ab. Die Ophrys-Biliten haben sich nun in die bei der Begattung
der Hymenopteren ablaufende Reiz-Antwort-Kette eingeschaltet. Dies konnte nur erreicht
werden, indem die Blliten die spezifischen Schliiisselreize des jeweiligen Bestdubers so
nachahmten, daB sie ausreichten, um Mannchen anzulocken, sie zur Landung zu
veranlassen und sich auf der Bllte zu orientieren sowie Kopulationsbewegungen aus-
zufithren. Nur so ist die erfolgreiche Ubertragung von Pollinien gesichert.

Im folgenden sind nun zum einen jene Merkmale der bestdubenden Hymenopteren
zusammengestellt, die — soweit bekannt — bei ihrem Paarungsverhalten als Schilissel-
reize wirken, zum anderen erganzend Eigenschaften und Verhaltensweisen hinzugefigt,
welche gerade diese Insektengruppe fiir die Ophrys-Bestdubung préadestiniert.

a. Chemische Schliisselreize: Zur Partnerfindung werden bei Hymenopteren verbreitet
Sexuallockstoffe in Form fliichtiger chemischer Substanzen eingesetzt, die in der
Mandibeldriise und sicher auch in der sogenannten Dufourdriise des Hinterleibes
gebildet werden. Bei alien Ophrys-Bestaubern sezernieren die Weibchen diese Phero-
mone und locken damit die Mannchen an. Wahrscheinlich handelt es sich um ein
Substanzgemisch, das durch verschieden hohe Konzentration einzelner Komponenten
spezifisch wirken kann. Vermutlich gibt es auch verschiedene ,Difte” fir die Fern-
anlockung und fiir die Wirkung im Nahbereich (KULLENBERG & BERGSTROM, 1973,
1976).
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b. Optische Schiiisselreize: Hymenopterenweibchen setzen zweifelsfrei auch gewisse
optische Reize z. B. durch ihre Korperform und durch ihre Farbung. Vor allem ist
hier der Blauschiller der Fligel mancher Arten zu nennen. Es ist méglich, daB optische
Reize die Méannchen veranlassen, sich auf ein Weibchen zu stiirzen. Sie scheinen jedoch
nicht besonders spezifisch zu sein. Wahrscheinlich reagieren die verschiedenen Hyme-
nopterenarten auch unterschiedlich in dieser Hinsicht.

c. Taktile Schliisselreize: Sobald ein Hymenopterenmannchen auf einem Weibchen
gelandet ist, werden taktile Reize nétig, um das Paarungsverhalten weiter ablaufen
zu lassen. Da das Weibchen sich meist stark gegen das aufreitende M&nnchen wehrt und
es abzustreifen versucht, missen die Genitalstrukturen der Paarungspartner moglichst
rasch verankert werden. Dazu ist es notwendig, daB sich das Mannchen schnell auf dem
Weibchen orientieren kann. Dies erfolgt taktil mitHilfe der Weibchengestalt und der spezi-
fischen Anordnung der Kérperbehaarung des Weibchens. Da nun als nachstes die
Abgabe des Spermas erfolgen muB, ist ein neuer Reiz zu erwarten. Es ist nicht bekannt,
was die Spermaabgabe veranlat, man kann jedoch annehmen, daB vor allem das
Einrasten der Genitalstrukturen eine groBe Rolle spielt.

Neben diesen ,Schlisselreizmerkmalen® gibt es zwei weitere wichtige Eigenschaften,
welche die Hymenopteren als Partner von Sexualtduschblumen geeignet machen:

Hymenopterenménnchen schliipfen generell etwa eine oder mehrere Wochen vor den
Weibchen (Protandrie). Den Sinn dieses vorgezogenen Schiupfs kann man zum einen
darin sehen, daB die Mannchen in dieser Zeit einer Selektion unterworfen werden,
welche nur die ,fittesten” zur Paarung kommen 148t. Zum anderen spielt vielleicht auch
eine Sicherung der Begattung aller Weibchen eine Rolle, die sofort nach dem Schliiipfen
der Weibchen an der Kolonie stattfinden kann.

Bei der Suche nach arteigenen Weibchen verfolgen Hymenopterenménnchen zwei
verschiedene Strategien. Sie schwarmen entweder direkt an der Stelle, wo die Weibchen
schitipfen werden und suchen dort stiandig den Boden ab, oder sie bilden regelrechte
Schwarmbahnen aus, die liber lange Zeit konstant abgeflogen werden. Alle Bliiten,
welche in einer solchen Schwarmbahn stehen, werden regelmaBig kontrolliert. Befindet
sich ein nahrungssammelndes Weibchen oder ein anderes Insekt auf einer Blite, wird
es sofort angeflogen.

Die Ophrys-Bliiten kopieren die Schiisselreize, welche bei den als Bestauber fungie-
renden Hymenopterenménnchen das Paarungsverhalten einleiten.

a. Imitation der chemischen Schliisselreize

Wie KULLENBERG in vielen Arbeiten (1961, 1973) belegte, wirken die Duftstoffe von
Ophrys-Bliiten auf spezifische Bestauber. Diese Wirkung kénnte einmal dadurch
hervorgerufen werden, daB eine Ophrys-Art die den Weibchen ihres Bestaubers eigenen
Pheromone produziert. Eine andere Méglichkeit ist die Abgabe von Substanzen, die
lediglich dieselbe Wirkung beim Bestduberménnchen hervorbringen wie die echten
Pheromone. Dann wiirde es sich um eine wirkliche Imitation von Duftstoffen handeln.
Fir diese zweite Mdglichkeit spricht die Tatsache, daB dieselbe Ophrys-Art in verschie-
denen geographischen Lagen von unterschiedlichen Hymenopterenarten bestaubt
werden kann, wie es z. B. bei Ophrys fusca der Fall ist. Als Konsequenz muB man
hier spezielle geographische Duftrassen fordern.

b. Die Imitation optischer Schliisselreize

Es ist offensichtlich, daB zumindest bei manchen Ophrys-Arten (z. B. speculum, insecti-
fera) die Imitation optischer Reize eine nicht unbedeutende Rolle spielen muB. Dies
ergibt sich etwa aus einem Vergleich einer O. speculum-Blite und einem Weibchen

57




von Campsoscolia ciliata, ihrem Bestauber. Die Blite kopiert ausschlieBlich Thorax und
Abdomen des Insekis, der Kopf scheint bedeutungslos. Die metallisch schimmernden
Fligel (Spiege!), die Behaarung des Abdomens (roter Haarsaum am Rand der Lippe),
Fliigelansatzstellen (schwarz gldnzende Leisten an der Lippenbasis) sowie die abweh-
renden Mittelbeine des Weibchens (behaarte, abstehende Seitenlappen der Lippe)
werden bis ins Detail nachgeahmt. Mit Sicherheit kann man in diesem Fall sogar von der
morphologischen Ausbildung der Bliite auf die optischen Schllsselreize des Insekts
schlieBen.

Es fallt nun aber auf, daB nur wenige Ophrys-Arten flr unser Auge solch perfekte
optische Imitationen darstellen. Moglicherweise liegt der Grund hierflir darin, daB
verschiedene Hymenopterenarten unterschiedliche ,Anspriche” an die optischen Aus-
i6ser eines Weibchens haben. Es ist z. B. gut vorstellbar, daB ein Langhornbienen-
ménnchen als optischen Schiisselreiz nur einen ,braunen, samtigen Fleck auf einer
hellen Blute“ bendtigt um zu reagieren, wahrend fir ein Dolchwespenménnchen eben
detailliertere optische Reize vorhanden sein missen, um eine Pseudokopulation zu
gewidhrleisten. Diese Uberlegung wiirde auch folgende Tatsache erklaren: Ophrys-Arten
wie O. speculum oder O. insectifera zeigen in den wesentlichen Merkmalen eine sehr
geringe Variabilitdt, wahrend andere Ophrys-Arten, etwa O. fuciflora oder O. scolopax,
in der Musterung, Farbung und Form ihrer Lippe so stark verschieden sind, daB keine
Blite der anderen gleicht. Daraus muB man nach dem oben Gesagten schlieBen, daB die
Bestauber der erstgenannten Arten eine optisch ziemlich starre weibchenéhnliche
Atrappe als Auslbser fir ihr Kopulationsverhalten benétigen, wahrend bei anderen
Bestaubern ein recht ungenaues Bild bereits geniigt. Die morphologische Auspragung
einer O. speculum-Blite wiirde demnach durch einen starken Selektionsdruck ihres
Bestaubers kanalisiert, denn jede Bliite, welche nicht diesem Schema entspréche,
wiirde auch nicht besucht. Die Selektionsdrucke anderer Bestduber auf die optischen
Merkmale ihrer Bliiten konnen jedoch weniger spezifisch sein, d. h. ein Variieren von
Lippenmuster und Blitenform in gewissen Grenzen hétte hier auf die Besuchsrate
keinerlei EinfluB.

c. Die Imitation taktiler Schiiisselreize

Die Ophrys-Bliten imitieren durch bestimmte Behaarung der Lippe taktile Reize, welche
fir die Ausldsung von Orientierungs- und Kopulationsbewegungen auf der Bliite notwen-
dig sind. Besonders wichtig scheint dabei der Haarstrich zu sein, da sich die Mannchen
auf Bliten mit verschiedenem Haarstrich ja unterschiedlich orientieren. In dieser
Hinsicht finden sich, wie KULLENBERG (1961) zeigte, 2 Gruppen innerhalb der
Gattung Ophrys. Die eine veranlaBt das Ménnchen sich mit dem Kopf, die andere
mit der Abdomenspitze zur Narbenhdhle zu orientieren. Zur letzten Gruppe gehd-
ren O. lutea, fusca, iricolor und sicherlich auch O. omegaifera und atlantica. Eine
gewisse Rolle spielen bestimmt auch die bei manchen Arten ausgebildeten Seitenhdcker
der Lippe, die wahrscheinlich den Mittelbeinen eines Hymenopterenweibchens ent-
sprechen, die bei der Paarung haufig nach oben gestreckt werden. Die Reaktionen,
welche die Hymenopterenménnchen auf die Reizkopien der Ophrys-Bliten zeigen,
brechen genereli ab, bevor es bei einer echten Kopulation zur Spermaabgabe kommen
wiirde. Imitationen der dafiir benétigten, vermutlich taktilen Schiiisselreize bilden die
Ophrys-Bliten nicht aus. Sie sind fiir eine erfolgreiche Ubertragung der Pollinien auch
nicht notwendig. Im Gegenteil, eine Spermaabgabe auf den Bliten wirde flr die
Insekten einen enormen Nachteil bedeuten, der durch eine entsprechende Gegen-
selektion bei den Bestauberarten sofort aufgehoben wiirde.
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Im folgenden sollen unsere Beobachtungen und Experimente geschildert werden, die
wir im Frihjahr 1976 (4. 3-18. 3.) in der weiteren Umgebung von Malaga (Siidspanien)
durchfiihren konnten. Die Ophrys specuium-Pseudokopulationen untersuchten wir bei
Marbella, die O. fusca cf. iricolor-Bestaubung nérdl. des Ojen-Passes, ndrdl. von
Marbella. Die {brigen Beobachtungen gelangen uns in der Umgebung von Alhaurin
de la Torre, nordwestl. von Malaga.

Fir hilfreiches Mitprotokollieren und Beobachten haben wir Frau Reinhild HENSLE,
Herrn Prof. Dr. G. OSCHE und Prof. Dr. Peter SAUER zu danken. Besonders danken wir
Dr. Walter SUDHAUS, der uns seinen dabei gedrehten Film zur Verfligung stellte. Fiir die
Determination der Colletes und Andrena haben wir Herrn Dr. GRUNWALD (Minchen),
fir die der Eucera-Arten Herrn B. TKALCU (Prag) sehr herzlich zu danken.

Eigene Untersuchungen in Siidspanien

1. Die Pseudokopulation von Campsoscolia ciliata
auf Ophrys speculum

Die Pseudokopulation von Campsoscolia ciliata mit Ophrys speculum ist bereits mehr-
fach beobachtet worden (u. a. KULLENBERG, 1961, JACOBSEN & RASMUSSEN, 1976).
Gerade bei dieser Orchidee wurde ja das Phdnomen der Pseudokopulation als Bestau-
bungsstrategie entdeckt bzw. richtig erkannt (CORREVON & POUYANNE, 1916, 1923;
GODFERY, 1925). Alle diese Beobachtungen wurden bisher in Algerien und Marokko
einerseits und Mallorca andererseits gemacht. Wir konntenam Stadtrand von Marbella
im Strandbereich unmittelbar zahlreiche Anfliige untersuchen, wo wir eine stattliche
Brutkolonie von Campsoscolia ciliata entdeckt hatten. im gleichen Gebiet wuchs auch
nicht selten Ophrys speculum (Abb. 4, Farbtafel 1 u. Umschlagbild des Heftes).

Die Mannchen — es flogen vom 6. 3. ab zunachst nur ddJ, das erste @ fanden wir
am 13. 3. — zeigten ein Schwarmverhalten, wie es auch fir Bienen typisch ist. Bis
gegen 10.30 oder 11.00 Uhr waren die Mannchen auf Nahrungssuche. Dann flogen
sie im Beobachtungsgebiet weit umher und besuchten vor allem Biiten von Oxalis
pes-caprae, Muscari spec., gelegentlich auch Cistus albidus und Medicago maritima.
Dann setzte nahezu schlagartig ein Schwarmverhalten ein, das man eindeutig als
Suchverhalten erkennen konnte, keine Bliite wurde mehr beachtet. Die Tiere sammelten
sich im wesentlichen im Bereich einer windgeschiitzten Wiese, iber der sie in ca. 10 bis
20 cm Hohe permanent kreuz und quer umherflogen. Ausgesprochen konstant ein-
gehaltene Schwarmbahnen konnten wir nicht erkennen. Die Zahl der dort fliegenden
d'd lag grob geschéatzt bei etwa 40-50 Individuen. Um nun mehr Ophrys-Bliitenbesuche
zu erhalten, gruben wir einige Ophrys speculum-Pflanzen aus undverpflanztensieindiese
Wiese. Der Erfolg war geradezu verbliiffend. Die Dolchwespen stiirzten sich auf die
Bilten und fiihrten uns zahlreiche Pseudokopulationen vor. Gelegentlich balgten sich zwei
und drei 3d gleichzeitig um eine Blite. Der Bewegungsablauf entsprach genau den
Schilderungen von KULLENBERG (1961). Ein Méannchen fliegt die Blite blitzartig an,
dann landet es und orientiert sich auf der Blite. Wahrend sich das Tier haufig mit den
Mandibeln vor der Narbengrube an den zwei daflr préadestinierten Langswilsten
verbeiBt, fihrt der Hinterleib heftige Kopulationsbewegungen, die wie Stechbewegungen
wirken, im Bereich des rostrot behaarten Lippensaums durch. Dabei ist der dreizackige
Genitalapparat weit herausgestreckt. Nicht selten dreht sich nach einiger Zeit das
Mannchen auf der Bliite hin und her, um aber bald wieder die fiir diese Ophrys-Art rich-
tige Position einzunehmen. Solche Besuche dauerten in aller Regel etwa 40 sec., wir
konnten aber auch Aufenthaltsdauern von einigen Minuten messen. Haufig besuchte das-
selbe Mannchen unmittelbar danach eine zweite und eine dritte Bliite, um wiederum
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mit unverminderter Heftigkeit Kopulationsbewegungen auszufiihren. Die Verweildauer
auf einer Blite war nach unseren Beobachtungen (brigens stets [dnger als dies JACOB-
SEN & RASMUSSEN (1976) angeben (dort nur 5~10 sec.).

Ahnlich wie diese beiden danischen Autoren machten wir einige kleinere Experimente
(in Aniehnung an KULLENBERG, 1961) um die Attraktivitdt der Bilte zu testen. Dreht
man die Bliite um 180°, verzégerte dies lediglich kurzfristig die richtige Orientierung der
Dolchwespe. Das Tier landete zunéchst wie gewohnt, orientierte sich dann stets fir die
Blite richtig, d. h. nun kopfunter aber mit dem Kopf in die Narbengrube hinein. Aller-
dings drehten sich die Mannchen jedoch nicht selten nach einem Kopulationsversuch auf
der Blite, orientierten sich danach aber stets wieder richtig. Das zeigt deutlich, daB
allein die taktilen Reize der Bliite fir die richtige Orientierung des Besuchers verantwort-
lich sind.

Um die Wirksamkeit des Biltenduftes der Bliten allein zu testen, steckten wir 3 Bliiten
in ein Glasréhrchen, verschlossen die Offnung mit Gaze und vergruben es im Boden.
Dementsprechend behandelten wir zwei Campsoscolia ciliata-Q Q. Im Wahlexperiment
wurden Réhrchen mit Bliiten und solche mit @9Q, die ja fur die fliegenden J'J" nicht
sichtbar waren, immer wieder etwa zu gleichen Teilen angeflogen, was zeigt, da8 auch
der Duft allein eine anziehende Wirkung hat. Eine quantitative Auswertung der Wahl-
haufigkeiten unterlieBen wir, da wir keine Mdglichkeit hatten, alle J'& individuell zu
markieren. Zudem wuBten wir nicht, ob die @@ noch unbegattet waren. Nach unseren
Erfahrungen (vor allem mit solitdren Bienen) |48t die Attraktivitat bereits begatteter Q9
erheblich nach (vermutlich weil sie nach der Paarung die Produktion ihrer Sexuallock~
stoffe einstellen; vielleicht werden sie aber auch durch das oder die zur Kopulation
gelangten '’ beduftet).

Das Ergebnis eines weiteren Experiments darf ebenfalls nur als Andeutung gesehen
werden: Wir legten ein leicht betdubtes @ neben eine O. speculum-Blite auf den Boden
und beobachteten das Verhalten von einigen Mannchen. Alle flogen zunachst die Blite an,
stiegen aber nach der Landung sofort auf das Q Uber. Daraus ergibt sich die Frage, ob
hier die Blite, zumindest optisch als Gbernormale Reizquelle wirkt, was experimentel]
und statistisch abgesichert werden muiBte.

Das foigende Experiment haben wir etwas genauer quantitativ erfaBt. Es war uns
schon seit Beginn unserer Beobachtungen aufgefallen, daB am Boden liegende Bliten
(zumindest dort, wo sie frei liegend gut anfliegbar waren) offensichtliich eine hdhere
Attraktivitat besaBen, also haufiger angeflogen wurden als solche in normaler Bidh-
hdhe. Sollte also die Biithhohe der Pflanze einen EinfluB auf die Anflugh&ufigkeit
haben? Dazu stellten wir gleichzeitig 2 Pflanzen mit je einer Blite einmal in 15 cm
Hohe, einmal in 11 cm Hohe auf, eine dritte Blite legten wir an einer vege-
tationslosen Stelle unterhalb auf den Boden. Bei allen drei Bliten registrierten
wir am 17. 3. 1976 bei windstiliem, sonnigem, warmem (ca. 20° C) Wetter die
Zahl der Anflige (als Anflug galt nur, wenn auch Kopulationsbewegungen ausgefiihrt
wurden) und die jeweilige Dauer der Pseudokopulationen. In der Zeit von 11.25 Uhr
bis 13.25 Uhr zéhlten wir insgesamt 206 Anfllige. Dabei erhielten die 15-cm-Bliite 18,
die 11-cm-Bl{ite 55 und die am Boden liegende Bliite 132 Anfllige. Die zeitliche Abfolge
einerseits der Zahl der Pseudokopulationen und andererseits der durchschnittlichen
Dauer der Pseudokopulationen auf den drei Bliiten sind jeweils in 10 Minuten-Intervalien
zusammengefaBt in den Abb. 1-2 als Diagramme dargestelli. Wie leicht ersichtlich ist,
hatte die am Boden liegende Blute die groBte Anziehungskraft, die hdchste Bllte die
geringste, wéhrend die mittlere (11 cm Hohe) dazwischen liegt. Das ist auch ohne
weiteres versténdlich, da man davon ausgehen muB, daB die umherschwarmenden &'’
die gerade frisch aus dem Boden schitpfenden Q@ suchen. Ihr Suchbild wird daher von
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Abb.1: Pseudokopulationen von Ophrys speculum durch Campsoscolia ciliata: Anzahl der Pseudo-
kopulationen in Abhéngigkeit von der Versuchszeit. ® = 2 1bliitige Pflanzen, Bliiten in 15 cm Hdhe;
A = 2 1blltige Pflanzen, Bllten in 11 cm Hohe; O = 2 am Boden liegende Einzelbliiten.

einer am Boden liegenden Bliite h&ufiger und besser angesprochen als von einer Blite
in Schwarmhohe. Diese betrug in unserem Gebiet etwa 8—11 c¢m, da die Grasvegetation
noch sehr niedrig war. Die 15-cm-Blite lag fur viele ' ganz offensichtlich sowohl
auBerhalb ihres Gesichtskreises als auch des Duftfeldes. Wir konnten wahrend des
Protokollierens haufig beobachten, daB J'G’ einfach unter der Biiite hindurch flogen,
ohne diese zu bemerken. Letzteres ist unverstandlich, so daB héchstens angenommen
werden kann, daB die d'd duft-adaptiert waren (d. h. eine erhéhte Rezeptoren-Schwelle
hatten). Sollte eine relativ rasche Duftadaptation bei Campsoscolia die Regel sein, kénn-
ten in diesem Fall optische Reize eine groBere Bedeutunghaben als Duftsignale. Letzteres
wirde auch die verbliiffende optische Ubereinstimmung von O. speculum-Biiiten mit den
Campsoscolia 99 erkléren (sieche Abb. 2, Tafel 3 bei PAULUS, 1978). Die optische
Ubereinstimmung (zumindest fir das menschliche Auge) ist bei den anderen Ophrys-
Arten ja bei weitem nicht so ausgepragt, wie dies gerne in der Literatur dargestellt
wird.

In Diagramm Abb.3 ist die jeweilige durchschnittliche Dauer der Pseudokopulationen
dargestellt. Hier zeigte sich fiir uns Gberraschend, daB auf der am Boden liegenden Bl{ite
nicht nur haufiger kopuliert worden ist, sondern daB8 auch die Dauer der Pseudokopu-
lationen zumindest in den ersten 30— 40 Minuten jeweils groBer war als auf den anderen
beiden. Man sollte eigentlich erwarten, daB eine Blite im wesentlichen immer dieselbe
Reizqualitat bietet und daher die Kopulationsdauer im Schnitt immer gleich ist. Die
Kopulationsdauer ist aber sicherlich auch ein MaB fiir die Hohe der Bereitschaft bzw.
Motivation des Mannchens. Wenn man davon ausgeht, da3 im Schnitt zu einem bestimm-
ten Zeitpunkt alle 3J gleich motiviert sind, so muB aus unserem Befund geschlossen
werden, daB die Reizstarke (GroBe der Attraktivitat der Bllte) direkt korelliert ist mit der
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Dauer und Intensitat der auf sie folgenden Handlung. Wenn auch dieses Experiment sta-
tistisch nicht geniigend abgesichert ist — es hatte mehrmals wiederholit werden mussen —,
so scheinen uns dennoch einige Deutungen und Konsequenzen angebracht:

1) Fur eine Ophrys-Pflanze (zumindest O. speculum) ist es nicht gleichgliltig, wie hoch
sich ihre Bliten Uber dem Boden bzw. Uber dem an ihrem individuellen Standort
herrschenden Wuchshéhenniveau befinden. Nach unseren Beobachtungen und Messun-
gen konnte es einen klaren Selektionsdruck auf die Blitenhdhe einer Pflanze geben,
der (sicherlich unter anderem) durch den Bestduber ausgetlibt wird. Die Bliten, die in
der Flughdhe der Bestduber-d'df, besser noch darunter, stehen, haben vermutlich eine
groBere Chance beflogen zu werden (und damit einen hdheren Fortpflanzungserfolg)
als solche, deren Stengel zu hoch sind.

2) Auch fir Ophrys gilt: je hdufiger eine Blite beflogen wird, um so gréBer ist der
Fortpflanzungserfolg (sie erhélt mehr Pollinienbruchstiicke auf die Narbe und damit mehr
Pollen). AuBerdem hat eine ldngere Verweildauer auf einer Bllte zur Folge, daB mehr
Pollinien-Bruchstiicke desselben Polliniums auf die Narbe gelangen. Anders ausge-
driickt, ein pollinien-tragendes  kommt um so hdufiger mit der Narbe in Berlihrung je
langer es auf einer Bl{te sitzt.

Eine besonders attraktive Bllte erhalt damit a) mehr Besuche und b) der einzelne

Besucher bleibt Ianger auf der Bliite. Ein weiteres Ph&nomen 148t sich aus der Kurve

ablesen. Die Anflughaufigkeit sinkt nach einer gewissen Zeit deutlich. Dafiir bieten

sich mehrere Erklarungsmaoglichkeiten an, die wir nicht naher iiberpriift haben.

1. Die Motivation der Campsoscolia J'J' 18Bt nach, sie widmen sich wieder vermehrt
der Nahrungsaufnahme.

2. Die Attraktivitat der Blute 18t nach dem Verlust der Pollinien und der Bestéubung
nach.

3. Die Mannchen markieren die von ihnen besuchten Bliten.

Zu 1.: Hierzu miBte das Verhalten individuell markierter 0" beobachtet werden. Solche
d'd sollten etwa am nachsten Tage wieder mit gleicher Heftigkeit Blliten befliegen,
wie sie dies zu Beginn des Vortages gemacht haben.

Zu 2.: Eine Verminderung der Attraktivitat der Blute kdnnte nur durch Einstellung der
Duftproduktion erfolgen. Das wére aber flr die Blite selbst nicht vorteilhaft, da weitere
Anfliige auf jeden Falle ihren Fortpflanzungserfolg erhéhen wiirden.

Zu 3.: Dieser Punkt ist sehr naheliegend, da Hymenoptera-&'d vermutlich von ihnen
begattete Q@ beduften (KULLENBERG & BERGSTROM, 1975). Daran kénnen die §&'
wahrscheinlich begattete von unbegatteten 9 Q unterscheiden.

AuBer diesen Mdglichkeiten wére sicherlich noch denkbar, daB die &' lernen, daB die
Ophrys-Blite eben kein richtiges Q ist und sozusagen, nachdem sie einige Male herein-
gefallen sind, genauer hinschauen.

2. DiePseudokopulationvon Colletescunicularius
infuscatusaufOphrysfusca(cf. iricolor).

Ophrys fusca fanden wir vor allem in der weiteren Umgebung von Alhaurin de la Torre.
Die Pflanzen und die Bliiten waren dort nicht nur ungewdhnlich héufig, sondern auch
ungewdhnlich groB. Die Labellum-Lénge lag bei 1,27 cm. Die Bliten haben damit fast
die doppelte GroBe von Ophrys fusca ssp. fusca, die zu diesem Zeitpunkt erst sehr einzeln
zu finden war. Diese groBbldtige O. fusca erinnert an O. fusca ssp. iricolor, doch erreicht
das Mal niemals den blauen Glanz von typischen iricolor. AuBerdem bliht in der Ost-
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Abb. 4: Ophrys speculum
mit Campsoscolia ciliata

Abb.5: Ophrys fusca cf.
jricolor und Colletes cuni-
cularius

Abb.6: Ophrys fusca cf.
iricolor und Colletes cuni-
cularius
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mediterraneis iricolor stets 3-4 Wochen nach O. fusca ssp. fusca (NELSON, 1962,
VOGEL, 1976). In Suidspanien scheint dies umgekehrt zu sein. Nachdem wir im Blih-
gebiet zu dieser groBblitigen fusca keinen Bestauber ausfindig machen konnten, ent-
schlossen wir uns (am 12. 3. 1976) mit einer Reihe in Yoghurt-Becher umgetopfter Pflan-
zen zu einer Stelle bei Ojen (ndrdlich Marbella) zu fahren, wo wir eine stattliche Brut-
kolonie von Colietes cunicularius infuscatus ausfindig gemacht hatte. Die Méannchen
schwarmten dort an einem Hang aus grusig verwitterndem Marmor dicht {ber dem
Boden. Es gab bereits einzelne frisch gegrabene Lécher, in welchen Q9 saBen. Diese
hatten fir die J'C" eine besondere Anziehungskraft. Die Stelle befand sich in einem
lichten Pinus-Wald (P. halepensis, P. pinaster, P. pinea) mit Juniperus oxycedrus, Ulex
minor, Calicotome spinosa und Rosmarinus officinalis als Unterholz. Wir stellten
zundchst Ophrys Ilutea und O. speculum-Pflanzen auf. Beide Arten erregten jedoch
keinerlei Interesse bei den Bienen. Als wir uns jedoch mit den ersten O. fusca-Pflanzen
ndherten, stiirzten sich sofort einzelne Colletes ' auf die Bliten, welche sich z.T.
noch in der Plastiktiite befanden und fiihrten zahlreiche Pseudokopulationen durch. Wir
stellten einige Pflanzen auf und konnten so eine groBBe Zahl von Anfliigen beobachten,
fotografieren und filmen (Abb.5). Der Anflug lief dabei in aller Regel infolgender Weise ab:
Ein Mannchen gelangt bei seinem Schwarmflug in die Ndhe und damit in das Duftfeld der
Bliite. Ohne stehen zu bleiben, fliegt es daraufhin zielstrebig auf die Bliite zu und landet
zunéchst normal, d. h. mit dem Kopf voran. Danach erfolgt sofort ein Drehen des
Kérpers um 180° mit anschlieBenden heftigen Kopulationsbewegungen mit dem Hinter-
leibsende in die Narbengrube hinein. Dieser Vorgang ist haufig von heftigem Fligel-
schwirren und leicht trippelnden Beinbewegungen begleitet. Dies [duft innerhalb von
15—-20 sec. ab. Danach sitzt das Ménnchen meist eine Weile regungslos, um dann
wiederum unter Fliigelschwirren und alternierenden Hinterbeinbewegungen heftige
Kopulationsversuche auszufiihren. Nicht selten dreht sich nach einer Pause das
Mannchen auf dem Labellum hin und her, nimmt sogar gelegentlich eine fir diese Blite
falsche Stellung ein, um sich dann aber stets wieder richtig, d. h. mit dem Hinterleib
in die Narbengrube hinein, zu orientieren. Viele ' saBen nicht selten zwischen 3 und
Uber 7 Minuten lang auf einer einzigen Bliite! Die Pollinien wurden dabei stets aufdemvor-
letzten Tergit angeheftet und standen zunéchst wie zwei gelbe gekeulte Horner senkrecht
in die Hohe. Haufig kam es zu regelrechten Kampfen um eine Blite, wenn zwei oder drei,
gelegentlich sogar vier Mannchen gleichzeitig auf einer Bllite gelandet waren (Abb.6).
Uberhaupt wurden besonders haufig solche Bliiten von & ' besucht, auf denen bereits ein
d" saB. Offensichtlich erhdht (neben der Duftkomponente)ein sitzendes ' die Attraktivitét.
In einem Fall kopulierte ein Mannchen auf einer Blite ,verkehrt”, d. h. mit dem Kopf
in der Narbengrube und die beiden Pollinien wurden auf die Stirn geheftet. Doch wenige
Sekunden spéter fielen beide Pollinien ab, da die Stirn dicht behaart ist und damit die
Kiebscheiben keinen richtigen Halt gefunden hatten.

Um &hnliche Experimente zu machen, wie wir sie mit O. speculum durchgefiihrt hatten,
kehrten wir am néchsten und Uberndchsten Tag jeweils mit frischen Bliiten zu diesem
Colietes-Schwarmplatz zuriick. Doch zu unserer Uberraschung und Enttduschung
zeigten jetzt die " nur noch geringes Interesse fir die Bliiten. Wir hatten am Vortag
bereits festgestelit, daB die Anflige nach relativ kurzer Zeit merklich nachgelassen
hatten. Wir erhielten zwar noch ca. 1 Dutzend Pseudokopulationen pro Tag, doch fiir
Experimente war die Zah! der Anfliige einfach zu gering.

Weitere Bestauber dieser groBbliitigen O. fusca konnten wir trotz zahlreicher Tests im
Schwérmgebiet verschiedener Andrena-Arten (darunter auch Andrena nigroolivacea,
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die von Algerien als Bestduber von O. fusca ssp. fusca bekannt ist: CORREVON &
POUYANNE, 1916) nicht ausfindig machen.?)

Die Pseudokopulfationvon Euceranigrilabrisauf
Ophrystenthredinifera

Hier kbnnen wir die Beobachtungen von KULLENBERG (1961, 1973) und SCHREMMER
(1960) bestétigen. Als regelméBige effektive Bestduber konnten wir Eucera nigrilabris
Lep. beobachten. Der Anflug erfolgte stets sehr schnell. Das  verharrte haufig ca. 15
bis 20 cm vor der Blite im Schwirrflug, um sich dann blitzartig auf die Blite zu
sturzen (,Angriff). Es folgten heftige Kopulationsbewegungen mit der Labellum-
spitze, wobei der gesamte Bienenkdrper héufig leicht vibrierte, zitterte und ein
lautes dunkles und helles Summen erklang. Nach dem ersten Kopulationsversuch drehte
sich das Méannchen rasch meist mehrmals auf der Biiite und orientierte sich anschilieBend
wieder richtig. Nach maximal 15~20 sec. (haufig noch viel kiirzer) flogen die Tiere stets
wieder ab. Verglichen mit Colletes erschien das ganze Verhalten der Eucera-Mannchen
immer erheblich hektischer. Auch bei O. tenthredinifera stellten wir bereits nach ca.
1 Stunde Beobachtungsdauer ein rapides Abnehmen der Anflughéufigkeit fest.

Wir konnten im Gebiet keinen weiteren Bestduber feststellen. Es flogen dort noch die
ziemlich groBe, rotbraune Tetralonia berlandi Dusmet (syn. ruficollis Brullé) (haufig),
Eucera caspica caspica Morawitz (h&ufig) und Eucera elongatula Vachal (einzeln), die alle
kein Interesse fiir diese Ophrys zeigten.

4. Einige BeobachtungenzuOphrysiutea

Gegen Ende unseres Aufenthaltes (ab 11. 3.) blhten die ersten Ophrys lutea. Trotz auf-
merksamer Beobachtung fliegender Andrena ' und Tests in Schwarmgebieten
konnten wir keinen Bestauber ermittein. Als Negativ-Test muB vor allem Andrena nigro-
olivacea erwahnt werden, die von CORREVON & POUYANNE (1916) von Algerien als
reguldrer Bestduber genannt wird. Die zahlreichen A nigroolivacea J'C zeigten keiner-
lei Interesse fur O. lutea.?)

1V. Diskussion

Seit den intensiven Untersuchungen durch KULLENBERG (1961, 1973) und KULLEN-
BERG & BERGSTROM (1976 a, b) sind eine Reihe effektiver Bestauber von verschiedenen
Ophrys-Arten bekannt geworden. Selbst wenn man die kinstlich in Sidschweden an dort
nicht einheimischen Ophrys-Arten ermittelten Bestéduber hinzurechnet, ist die Zahl der
nachgewiesenen Ophrys-Bestauber gering. Insofern ist zunéchst jede neue Beobachtung
von Bedeutung. Colletes cunicularius infuscatus als Bestduber von Ophrys fusca (cf.
iricolor) ist, wenn man das schwache Interesse der Nominatart dieser Biene fir O. fusca
in Slidschweden auBer acht 1&Bt (KULLENBERG, 1961), damit ein Neunachweis. Fir
O. fusca ssp. fusca sind bisher eine Reihe Andrena-Arten bekannt geworden:

Marokko: A. bipartita, A. mactae (KULLENBERG, 1961),

Algerien: A, nigroolivacea, A. fulvicrus (CORREVON & POUYANNE, 1916),
Sudfrankreich: A. nigroaenea, A. trimmerana (GODFERY 1925, 1927, 1930),
Rhodos: A. flavipes (BAUMANN & HALX, 1972),

Mallorca: A. flavipes (KULLENBERG, 1973),

Cypern: A, flavipes (HALX, zit. nach KULLENBERG, 1973).

1) 1979 und 1980 steliten wir Andrena flavipes als einzigen Bestéuber flir Ophrys fusca ssp. fusca fest.
Die Konsequenzen fir die Artbeurteilung der O. fusca-Gruppe wird in Plant Syst. Evol. (1981, im Druck)
dargestellt.

2) Zwischenzeitlich (1980) konnten wir bei Torremolinus O. /utea-Bestdubungen sehen und foto-
grafieren: vor allem Andrena cinerea und gelegentlich A. senecionis.
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Die von uns beobachtete O. fusca-Form hat eine ausgesprochen groBe Bilite, die
Bliitenhohe betrug bei vielen Pflanzen (ber 30 cm (bis Uber 50 cm!). Alle bisher ermit-
telten Andrena-Arten waren fir eine effektive Bestdubung dieser siidspanischen Form
viel zu klein. Die Bilte ware am ehesten mit der ssp. iricolor vergleichbar, wenn auch
SUNDERMANN (1975) diese Sippe ausdricklich als nicht zu iricolor gehérig angibt. Die
Eigenstandigkeit kénnte durch den neuen Bestauber Colletes cunicularius infuscatus,
dem die bedeutende GrdBe der Blite offensichtlich gut angepaBt ist, angezeigt sein.

Der Befund zeigt aber noch ein anderes, offensichtlich weiter verbreitetes Phanomen.
Die Bestauber konnen, wie die Zusammenstellung flr O. fusca ssp. fusca zeigt, regional
verschieden sein. Dies ist auch nicht weiter verwunderlich, wenn es sich um Bienenarten
mit beschréankter Verbreitung handelt. Die Bliiten bedienen sich sozusagen des gerade an
einer betreffenden Lokalitat vorherrschenden Bienenangebots. Das setzt jedoch voraus,
daB die von den Bliten dargebotenen Duftstoffe entweder einer gewissen Variabilitat
unterliegen oder eine bestimmte Blltenart ein Spektrum verschieden wirksamer Duft-
stoffgemische enthalt. Der jeweils regional vorherrschende Bestauber selektiert dann
das fur ihn wirksamste Duftgemisch, indem solche Bliten, die seine Reizerwartung nicht
erflillen, nicht oder viel weniger beflogen werden. Auf diese Weise kdnnen in einem
bestimmten Gebiet auch mehrere Bestduber gleichzeitig auftreten, solange einer der
Bestauber nicht auch noch von anderen Ophrys-Arten angelockt wird und es zur Bastar-
dierung kommt. Colletes cunicularius infuscatus ist bisher als effektiver Bestduber von
Ophrys sphecodes (inclusive forma arachnitiformis und ssp. provincialis) in Stdfrank-
reich bekannt (KULLENBERG 1973, 1976, 1977). Das zeigt, daB die groBbliitige stidspani-
sche fusca und zumindest die sUdfranzosischen sphecodes-Formen denselben Duft-
komplex enthalten missen, wenn man nicht annimmi, daB der Sexuallockstoff der Biene
regional unterschiedlich ist. Gerade in diesem Fall kdnnten sich allerdings beide Ophrys-
Arten denselben Bestauber gleichzeitig leisten. Wegen der unterschiedlichen Pollinien-
Transportareale (fusca: Abdomen, sphecodes: Kopf) kdme es nicht zu einer Bastardie-
rung. Zumindest in Siidspanien kommen zwar groBbldtige fusca und sphecodes im selben
Areal vor,sind jedoch phanologisch ohne Uberschneidung weit getrennt. Zumindest ist die
flugzeit von Colletes cunicularius Q' zur Blihzeit von O. sphecodes langst vorbei.

Die mdgliche Bedeutung der Experimente Uber die Anflughaufigkeit in Abhangigkeit von
der Bliihhdhe bei Ophrys speculum wurde bereits besprochen. Die Ergebnisse zeigen,
daB ein Selektionsdruck auf die Blihh&he der Pflanzen auch durch den Bestauber denk-
bar ist. Inwieweit dazu die Variabilitat der Gr68e der Blite bei O. speculum das Ergebnis
der betrachtlichen GrdBenvariabilitdt von Campsoscolia ciliata Q' ist, 1Bt sich nur
vermuten. Ahnlich wie bereits KULLENBERG (1961, S. 134 f.) konstatierte, gibt es 5,
die zu groB oder zu klein fir eine bestimmte Bllte sind. Damit gibt es auch keinen klaren
Selektionsdruck auf eine bestimmte BlitengréBe. Die von KULLLENBERG (1961) gele-
gentlich festgestellten Selbstbestdubungen durch den Bestduber konnten wir trotz der
zahireichen Pseudokopulationen (viele Hundert!) niemals beobachten, wenn auch die
Zahl der jeweiligen Erstanfliige natirlich weit geringer waren. Bestaubungen von O. ten-
thredinifera am natirlichen Standort wurden bisher vor allem Eucera nigrilabris beob-
achtet: Marocco, Algerien (KULLENBERG, 1961), Mallorca (KULLENBERG, 1973), SW-
Frankreich (SCHREMMER, 1960). Unser Befund in Stdspanien paBt sich daher gut in
das recht einheitliche Bild ein.
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